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摘要    厌氧铵氧化(anaerobic ammonium oxidation; anammox)是 20世纪末被发现的氮循环新途径, 这一重大发
现不仅改变了生物代谢与物质循环的经典理论, 而且深刻影响了对生物能量来源的认识, 无光深海这个巨大的
空间又多了一个可以进行化能自养“固碳”的微生物新成员. 如果说海底热泉自养生物的发现是对“万物生长靠太
阳”这一古训的挑战, 广布于各种缺氧环境的 anammox细菌的发现则可以说是对这一古训的完胜. anammox细菌
以NO2为最终电子受体氧化NH4+, 生成N2, 与反硝化微生物相似, 在环境中行使着无机氮去除这一生物地球化
学作用. 然而, 与异养的反硝化细菌不同, anammox细菌为无机化能自养细菌, 从铵的厌氧氧化中获得代谢能形
成跨膜质子驱动力(proton motive force; pmf)并合成细胞储能分子—三磷酸腺苷(ATP), 进而进行无机碳固定. 
虽然 anammox 细菌与随后发现的另一极其重要的海洋氮素转化微生物—氨氧化古菌(AOA)—皆为化能自养
微生物, 但是, AOA以氨(而非铵根离子)为电子供体并以O2为最终电子受体进行能量代谢. 因此, AOA生态过程主
要发生在含氧的海水和沉积物中, 而 anammox 细菌在缺氧的海水和沉积物中分布广泛, 并在一些典型海洋极端环
境中(如深海热液和海底冷泉)也有存在. 一些研究显示, 海洋中 30%~70%氮气的产生可能源于 anammox 过程. 在
含氮污水处理工程领域, anammox构成了一种崭新的低能耗、低成本、高效率和节能减排技术. 然而, 这一科学发
现来之不易, 早在 20世纪 60年代就有科学家根据海洋地球化学观测数据提出了 anammox这一生物地球化学
过程存在的可能性, 在20世纪70年代, 有科学家根据化学反应热动力学原理, 预测anammox细菌的存在, 但
在随后的十几年时间, 该类微生物却一直没有被发现. 作为低氧和缺氧环境中广泛分布的一类重要的氮循环细
菌, 是什么因素阻碍了其发现? 又是什么因素最终促成了它的发现? 对这些问题的分析给科学研究带来怎样的启
示? 本文从海洋 anammox细菌生理生态学基础和科学研究规律出发, 对上述问题进行了分析阐释. 







1  引言 








极端环境 , anammox细菌也有发现(Byrne等 , 2009; 










2  anammox 细菌的系统进化及生理生态 
特点 
anammox细菌是浮霉菌门(Planctomycetes)中新
发现的一个支系(Strous等, 1999) , 隶属于Brocadiales 
 
 
图 1  微生物介导的氮循环关键过程 
目(Jetten等, 2009), 目前已发现的anammox细菌隶属
于5个候选属(Candidatus genera)(图2)(Kuenen和
Jetten, 2001; Schmid等, 2000; Kuypers等, 2003; Kartal
等, 2007; Quan等, 2008). Ca. Brocadia属目前已发现
有4个种(Kuenen和Jetten, 2001; Kartal等, 2008; Hu等, 
2010; Rothrock等, 2011), 皆富集自anammox反应系
统(Sonthiphand等, 2014). Ca. Kuenenia属目前只有一
个种(Schmid等, 2000), 富集于滴滤池生物膜. Ca. 
Scalindua属目前已发现有7个种: 最初发现于污水处
理系统并在海洋沉积物中普遍存在的Ca. Scalindua 
brodae和Ca. Scalindua wagneri(Schmid等, 2003; Dang
等, 2010, 2013; Shao等, 2014), 以及发现于海洋缺氧
水体或沉积物中的Ca. Scalindua sorokinii(Kuypers等, 
2003), Ca. Scalindua arabica(Woebken等, 2008), Ca. 
Scalindua richardsii(Fuchsman等, 2012), Ca. Scalindua 
profunda(Vossenberg等, 2013)和Ca. Scalindua pacifica 
(Dang等, 2013). Ca. Anammoxoglobus属目前只有1个
种(Kartal等, 2007), 富集于一anammox反应器. Ca. 
Jettenia属目前发现有2个种(Quan等, 2008; Ali等,  
 
 
图 2  anammox 细菌已知物种 16S rRNA 基因序列系统 
进化树 
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2015), 皆富集自anammox反应系统. 与Ca. Jettenia标
志 基 因 hzo( 编 码 肼 氧 化 还 原 酶 ; hydrazine 
oxidoreductase)序列相似的DNA序列在海湾等海洋环
境也有发现(Dang等, 2010), 说明Ca. Jettenia细菌可









(unusual prokaryote)(Neumann 等 , 2011). 虽 然
anammox细菌是浮霉菌门的一个支系, 但其细胞结
构与浮霉菌门中的其他细菌却有一些差别. 如浮霉









细胞器 , 其功能类似真核生物的线粒体 (Niftrik和




有致密的膜结构(Sinninghe等, 2002, 2005). 因此, 厌
氧铵氧化体可以有效地富集anammox过程的反应底




(Sinninghe等, 2002; Boumann等, 2009). 肼为剧毒化
合物, 极性及还原性极强, 常用作化工合成原料和人
造卫星及火箭的燃料. 在anammox细菌被发现以前, 





















氧能耗, 无需外加有机碳源, 无需碱度补偿, 可大幅
提高脱氮效率. 并且, 该污水处理技术在高效脱氮的






















4  曲折的 anammox细菌发现历程 
1999 年 被 首 次 发 现 以 前 (Strous 等 , 1999), 
anammox细菌一直被认为是不可能存在的(Teeseling
等, 2013). 的确, anammox细菌一般都生长很慢, 种
群倍增时间(doubling time)一般在7~22天左右(Kartal
等, 2013), 而广为熟知的大肠埃希氏菌(即大肠杆菌; 
Escherichia coli)在适合生长条件下的种群倍增时间















酸盐为电子受体 , 对铵进行厌氧氧化并生成氮气 . 
1977年, Broda通过化学反应热力学计算, 证实这类
反应是可能发生的, 进一步预测了自然界中无机化




(Arrigo, 2005). 当时的传统观念认为, 铵的化学性质
比较惰性, 其氧化需要O2及加氧酶的共同作用, 绝大
多数科学家对anammox细菌的存在持怀疑态度, 认
为铵的厌氧氧化是不可能的(Kuenen, 2008).  
直到 20世纪 90年代初 , 在荷兰Gist-Brocades 
N.V.生物技术公司工作的Mulder发现 , 在厌氧反硝
化污水处理系统中添加硝酸盐可以促进铵的消耗及
氮气的产生 (Mulder, 1992), 他将这一过程命名为





理工大学(Delft University of Technology)Kuenen等开
展研究合作 , 通过 15N稳定同位素示踪法 , 发现
anammox反应产物N2中的一个N原子来自NH4+, 而另
一个N原子则来自NO2. 并通过灭活实验, 才逐步证
实这一过程的确是微生物作用的结果 (Mulder等 , 
1995; Graaf等, 1995), 并对该反应过程的一些中间代
谢步骤及中间产物进行了分析研究, 发现亚硝酸盐
为anammox反应中的真正电子受体而肼是一个关键
代谢中间物(Graaf等, 1997; Schalk等, 1998). 但是, 
anammox细菌的身份却始终无法被鉴定, 直到1999
年 , Strous等应用序半连续式反应器 (sequencing 









被确证(Thamdrup和Dalsgaard, 2002). 次年, 海洋水
体anammox过程及anammox细菌同时在缺氧的哥斯
达黎加杜尔塞湾和黑海被确证 (Kuypers等 , 2003; 









缺氧界面处(Kuenen, 2008). 一些研究结果表明, 在
深海有机物比较匮乏的环境, anammox过程可能发挥
着比在浅海有机物丰富的环境更重要的脱氮作用
(Shao等, 2014).  
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重大贡献 (Kuenen, 2008), 并带动了全球自然环境
anammox细菌生物地球化学过程和作用研究以及污
水处理应用研究. 相信科学, 在科学原理和科学数据























































生物合成应用方面亦极具潜力. 有理由预测, anam- 
mox细菌的进一步研究将会给人们带来更多惊喜. 
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